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Ueber den Gaswechsel in den Lungen und Luftsäcken 
der Vögel. 


Zum Zwecke des Studiums der anatomischen Verhältnisse des 
Respirationstraktus der Vögel sei auf die ausführliche Darstellung 
Gadow’sinBronn’s „Klassen und Ordnungen des Thierreiches“ (1) 
hingewiesen, welche alle zum Verständniss des Folgenden nothwen- 
digen Details enthält. 

Es fragt sich nun, in welcher Weise der Gasaustausch in 
diesem complieirten Systeme von Lufträumen vor sich geht, von 
dem man bei vorurtheilsloser Betrachtung schon a priori erwarten 
wird, dass mancher wichtige Unterschied auch in der Form seiner 
Thätigkeit gegenüber den Säugethieren sich ausprägen wird. 

In Milne-Edwards’ (2) grossem Werke über die verglei- 
chende Anatomie und Physiologie der Thiere und des Menschen 
findet sich neben einer breiten Darstellung der anatomischen Ver- 
hältnisse fast kein Wort darüber, wie er sich den Luftwechsel in 
der Vogel-Lunge vorstellt. 

Er bemerkt nur, dass die Lungen an der dorsalen Thoraxwand 
angeheftet sind. Man könne daher die normale Athmung des 
Vogels mit jener der Säugethiere vergleichen, wenn man sich vor- 
stellt, dass hier durch eine pleuritische Entzündung eine Verkle- 
bung des parietalen und visceralen Pleurablattes auf der Dorsal- 
und Aussenseite herbeigeführt würde. 

Erweitert sich nun der Thorax, so wird er rein mechanisch 
die fixirten Theile mitziehen und deren Lufträume erweitern. 

„Cela etant pose, il est facile de comprendre, que le resultat 
de la dilatation de la chambre respiratoire doit @&tre le m@me, lors- 
que les poumons adherent aux parois de cette cavite, comme cela 
a lieu chez les Oiseaux, ou y sont suspendus librement, comme 
chez les Mammiferes, les Sauriens et les Serpents.“ 

Einen Fortschritt nach mancher Richtung, aber auch ganz 
unhaltbare Hypothesen finden wir bei Sappey (3). Nach ihm 
kommt die Respiration in der Vogellunge wesentlich zu Stande 
durch Erweiterung oder Verengerung der Luftsäcke, während der 
parenchymatöse Theil, die eigentliche Lunge, nur sehr geringe 
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Volumschwankungen zeigt, obwohl nach ihm der Gasaustausch, 
die „Hämatose“ ausschliesslich in letzterer vor sich geht. Die 
Ventilation wird nämlich nach Sappey wesentlich von den 
mittleren Luftsäcken besorgt; es wird ihr Volumen auf ungefähr 
das achtfache des Lungenvolumens angeschlagen und gefolgert, dass 
trotz des anscheinend geringen Volumens der eigentlichen Lunge 
eine sehr energische Hämatose möglich ist. Er vergleicht die 
mittleren Luftsäcke mit einer Saugpumpe und die Lungen mit einem 
vascularisirten Schwamme, der in die Bahn des Luftstromes ein- 
geschaltet ist }). 

Gleichzeitig stellt er eine Hypothese auf, die deutlich genug 
das Bestreben zeigt, die Respiration der Vögel in analoger Weise 
zu erklären, wie die der Säugethiere. 

Sie gründet sich auf die anatomische Thatsache, dass sowohl 
vom Sternum aus, als auch von den Rippen her Muskelzüge auf 
die Lunge übergreifen und sich zum Theil auf der die ventro-me- 
diale Oberfläche derselben überkleidenden Aponeurose ausbreiten. 

Die ersteren stehen senkrecht zur Lunge, während die letzteren 
naturgemäss eine transversale Faserrichtung haben müssen. 

„De cette disposition il resulte: 

1) qu’au moment, oü le thorax se dilate, la portion ver- 
ticale du diaphragme est tendue soit par l’abbaissement du ster- 
num soit par la contraction de ses fibres musculaires; 

2) que la portion horizontale est egalement tendue, soit par 
la projeetion des cötes en dehors, soit par l’action de ses faisceaux 
eontractiles; 

3) que ces forces &tant une verticale et l’autre horizontale, 
leur resultante se dirige obliquement en bas et en dehors. 

4) que le diaphragme adherent aux bronches inferieurs du 
poumon, au moment, oü celui-ci s'abaissera pour se porter en bas 
et en dehors, les bronches correspondantes s’abaisseront aussi et 
se dilateront; 

5) que les bronches diaphragmatiques attires en bas, entrai- 
neront dans la m&me direetion le poumon, dont elles font partie, 
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1) „Le poumon peut &tre compar& ä& une &ponge vasculaire, placöe sur 
le trajet du courant atmospherique. Les mailles de cette epouge s’entrou- 
vrent devant le fluide regenerateur, moins pour l’attirer, que pour subir l’in- 
fluence vivifiante de son contact“ (17. 1. p. 42). 
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tandisque cet organe et les bronches, que recouvrent sa face sup6- 
rieure, seront simultandment attirds en haut par l’&cartement des 
cötes; 
6) que l’organe pulmonaire plac6 ainsi entre deux puissances 
diametralement oppos6es et obeissant A toutes deux, se trouve dans 
les conditions les plus avantageuses pour se dilater et attirer dans 
sa cavite l’air atmospherique t).* 

Sappey geht hier soweit, zu behaupten, „que ces reservoirs 
(nämlich die Luftsäcke) sont inutiles A la respiration“. 

Man versteht schwer, wie dieser letztere Ausspruch sich mit 
. der anderen von ihm vertretenen Auffassung vereinigen lässt, wo 
eben die Ventilationsgrösse der Luftsäcke die conditio sine qua 
non für die Befriedigung des lebhaften Sauerstoffbedürfnisses 
bilden soll 2). 

Der Sappey'schen Anschauung von der inspiratorischen 
Wirkung des Zwerchfelles bei den Vögeln hat, soviel ich sehen 
kann, ausser Magnus (4) kein anderer Forscher sich angeschlossen. 

Aber die Entdeckung, dass die Lunge sich nur wenig aus- 
dehnt, war gemacht und liess sich nicht mebr hinwegleugnen. Ja, 
man ging noch weiter und setzte die Volumvermehrung eigentlich 
gleich Null, da man bei den flach an die Brustwand sich schmie- 
senden Lungen auch durch die Rippenhebung kaum eine nennens- 
werthe Erweiterung für möglich hielt. 

So trat die Bedeutung der Luftsäcke wieder in den Vorder- 
grund und führte zur Aufstellung einer Theorie, die auf den ersten 
Blick des Räthsels Lösung zu enthalten schien und die auch von 
Sappey bereits als Hülfshypothese mit angezogen worden war. 

Schon im Jahre 1689 führte Mery einige Experimente an 
Vögeln vor der Akademie der Wissenschaften in Paris aus, welche 
‘einen eigenthümlichen Antagonismus in der Füllung der Luftsäcke 
nachwiesen und die späterhin oft wiederholt und verschieden mo- 
difieirt worden sind. 

In den zwei thorakalen Luftsäcken, dem Saccus diaphrag- 
maticus anterior und posterior, wird während der Inspiration die 
Luft verdünnt, während der Exspiration verdichtet; wenn man 


1) Schon Hunter (1792) hat sich in ähnlichem Sinne geäussert. 
2) „Dans les oiseaux, l’aspiration a done son siege en de- 
hors de l’organe de l’hematose,“ 
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die Trachea zuschnürt und einen dieser Luftsäcke mit einem 
Manometer verbindet, so sieht man sehr schön, wie die Flüssig- 
keit während der Inspiration sich dem Luftsack nähert, während 
der Exspiration dagegen von jenem sich entfernt. Umgekehrt ge- 
staltet sich das Verhalten, wenn man das Manometer mit einem 
der anderen Luftsäcke verbindet; dann wird das Quecksilber 
während der Exspiration angesaugt und steigt während der In- 
spiration im freien Schenkel, d. h. diese Luftreservoire füllen sich 
während der Exspiration und werden bei der Einathmung theil- 
weise entleert. 

Einen ähnlichen Erfolg sieht man, wenn man den Femur am- 
putirt und den Knochenstumpf mit einem Marey’schen Tambour 
verbindet; dann hebt sich der Schreibstift bei jeder Ausathmung 
und sinkt während der Inspiration. 

Führt man das gleiche Experiment am Amputationsstumpf 
des Humerus aus, der sehr regelmässig pneumatisirt ist, so tritt 
dasselbe Phänomen in Erscheinung, Beweis, dass auch die vorderen 
Luftsäcke in ihrem Füllungszustande sich zu den thorakalen Luft- 
säcken antagonistisch verhalten. 

„Motus itaque a@ris in cellulis pectoralibus et extremitatibus 
alternus est, in cellulis vere abdominalibus et extremitatibus iso- 
ehronus (5).* 

Man dachte sich nun die Beziehungen dieser entgegengesetzten 
Füllungszustände zu dem Gaswechsel in den Lungen folgender- 
maassen: Bei der Inspiration wird nur ein relativ kleiner Theil 
der einströmenden Luft in die Lunge gelangen, der grössere Theil 
desselben tritt durch die Bronchialöffnungen in die intrathorakalen 
Luftsäcke. Nun aber „contrahiren“ sich während der Inspiration 
gleichzeitig die abdominalen und vorderen Luftsäcke, die ihrer- 
seits Luft in die Lungen hineintreiben. 

„The alternate expansion and contraction of the two sets of 
air-cells causes currents of air to play continually through the 
spongy tissue of the lungs peculiar to birds, and to pass between 
the allmost naked capillaries, first deseribed by Mr. Rainey 
(1846). 

The air-spaces between the capillaries are according to Mr. 
Rainey’s measurements, only 1/ygo ® of an inch, and the quan- 
tity of air in them must soon be deprived of oxygen and saturated 
with carbonie aeid. Hence the necessity of its eontinual change. 
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This change is effected by constant streams of air that fan the 
capillaries in passing from one set of air-sacs to the other. The 
intricate courses, which the air takes in passing in and out of 
the air-cells and bronchial tubes of various orders is diffieult to 
deseribe, especially without diagrams (6).“ 

Damit ist deutlich genug ausgesprochen, wie man sich die 
„Ventilation‘ der Lungen vorstellte. Während der Inspiration wird 
der Lunge gleichzeitig von der Trachea, von den abdominalen 
und vorderen Luftsäcken Luft zugeführt. Man kann aber diesen 
Gedankengang noch weiter ausspinnen: 

Während der Inspiration gelangte frische atmosphärische 
Luft in die thorakalen Reseryoire, die sich nach hinten von der 
Lunge ausdehnen; während der Exspiration wird diese noch un- 
verbrauchte Luft nach vorn wieder durch die Lungen hindurch- 
getrieben, so dass auch während der Exspiration die 
Capillaren von einem sauerstoffreichen Gas- 
gsemisch umspült werden. 

Auch dieser Faktor würde dann eine „Ventilation“ im Sinne 
der älteren Autoren sehr begünstigen, indem die Lunge beständig 
von frischer Luft durchströmt wird. 

Der eben kurz skizzirte Ideengang findet sich am breitesten 
durchgeführt in der grossen Arbeit vn Campana (7). Die 
ganze hier entwickelte Theorie ist auf anatomisch - induktivem 
Wege gewonnen worden, eine Methode, deren „legitimit6 suspecte“ 
der Autor selbst zugiebt. 

Die wichtigsten Schlussfolgerungen sind folgende: 

1. Die Lunge hat für die Bewegung der Athemgase keine 
Bedeutung, ihr Volumen bleibt immer constant. 

2. Während der Inspiration tritt die Luft in die thorakalen 
Luftsäcke ein, ohne in das Lungenparenchym selbst einzudringen; 
gleichzeitig werden unter dem Einfluss der Contraction der umge- 
benden Muskeln die extrathorakalen Luftsäcke comprimirt, deren 
Inhalt theils in das Lungengewebe eintritt, theils ebenfalls in die 
thorakalen Reservoire. 

3. Während der Exspiration dagegen entleeren sich die 
letzteren und lassen die in ihnen enthaltenen Gase theils in die 
extrathorakalen Luftsäcke strömen, theils durch die Trachea nach 
aussen, zum Theil aber auch in das eigentliche Lungenparenchym. 

Hieraus würde folgen, dass zur „Hämatose“ während der In- 
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spiration der Inhalt der extrathorakalen Luftsäcke verwendet wird, 
während der Exspiration dagegen der der intrathorakalen. 

Da aber auch immer bereits verbrauchte Luft sich mit der 
neu eindringenden atmosphärischen Luft in den Luftsäcken mischt, 
so ist klar, dass die Lunge selbst niemals „l’air exterieur & l’etat 
de purete“ erhält; „mais il est parcouru sans intermission et en 
sens alternatif, par un courant d’air de composition faiblement 
variable et venant tour & tour des receptacles expirateurs et des 
r&ceptacles inspirateurs“ (l. c. p. 231). Darin liegt nach Campana 
die höhere Vollkommenheit des Gasaustausches bei den Vögeln 
im Gegensatz zu den Säugethieren. 

Uebrigens vertritt dieser Forscher, wie hier anschliessend 
bemerkt werden mag, eine sonderbare und experimentell nach 
keiner Richtung hin gestützte Auffassung der WE des pul- 
monalen Diaphragma. 

„Les poumons des oiseaux, tenus en distension permanente 
par les contractions alternes des r&ceptacles antagonistes, lesquelles 
se suceedent sans intermission, ne varient pas notablement de 
volume, ni pendant l’agrandissement, ni pendant le retr&eissement 
de l’enceinte costale. L’action dilatante partielle, &prouvee par 
eux au moment de la contraction du diaphragme pulmonaire (con- 
traetion peu etendue, comparativement ä celle du diaphragme des 
mammiferes) a lieu pendant le retreeissement de l’enceinte costale 
et lexpiration trach&ale: Au point de vue du volume du poumon 
en general, l’action du diaphragme tendrait done A annuler l’in- 
fluence opposee des mouvements de l’enceinte costale; tandis qu’au 
point de vue du volume relatif des parties, le diaphragme pul- 
monaire dilaterait partiellement la surface ventrale des poumons, 
en m&me temps que l’enceinte costale tendrait & resserrer la sur- 
face dorsale, et inversement (l. c. p. 226).* 

Ehe ich meine eigenen Anschauungen über das Zustande- 
kommen des Gaswechsels in den Lungen der Vögel entwickele, 
möchte ich mit kurzen Worten noch einer alten Vorstellung Er- 
wähnung thun, die von keinem geringeren als Cuvier ausge- 
sprochen worden ist und späterhin auch von Milne-Edwards 
acceptirt wurde. Die Thatsache, dass die Luft bei den Vögeln 
nicht nur in den Lungen, sondern auch in und zwischen zahl- 
reichen anderen Organen sich verbreitet, wird dahin gedeutet, dass: 
„independamment de la respiration pulmonaire il y a ici une re- 


m 


spiration profonde presque diffuse, et c’est pour indiquer cette 
particularite tout & la fois anatomique et physiologique, qu’en 
caracterisant la classe des Oiseaux, Cuvier appelle ces Animaux 
des Vertebr&särespiration double!%. 

Diese Vorstellung ist sicher ganz unhaltbar; in den fast ge- 
fässlosen Wänden der Luftsäcke, sowie in den knöchernen Hohl- 
räumen die anatomische Grundlage für einen irgend erheblichen 
Gasaustausch zu finden, daran dürfte heute wohl kaum noch Jemand 
ernstlich denken. 

Kaum glaublich ist es daher, dass ein neuerer, um die Ana- 
tomie des respiratorischen Muskelapparates der Vögel verdienter 
Autor diese längst verlassene Annahme wieder aufnimmt. In seiner 
schon eitirten Arbeit sagt Magnus: 

„Aus der festen Verbindung der Lungenflügel mit dem hinteren 
Theil der Rippen ergiebt sich natürlich, dass deren Ausdehnungs- 
fähigkeit eine nur beschränkte, ganz von der Beweglichkeit dieses 
Rippentheiles abhängige, sein kann. Einigermaassen ausgeglichen 
wird dieses für die Capacität der Lungen so ungünstige Moment 
durch die Lungenmuskeln (d. h. die mehrfach erwähnten Zwerch- 
fellmuskeln der Autoren), die durch ihre Contraktion die Lungen 
erweitern“. 

„Da trotz dieser herabgesetzten Funktionsfähigkeit der Lunge 
der ganze Stoffwechsel im Vogelorganismus doch ein sehr lebhafter 
und reger ist, so muss irgend ein Faktor in demselben wirken, 
welcher dieses ungünstige Moment neutralisirt. Einen solchen 
finden wir in dem System der Luftsäcke. Es haben dieselben 
nieht bloss den Zweck, durch Aufnahme von Luft den Vogelkörper 
zum Fluge zu befähigen, sondern sie übernehmen auch einen grossen 
Antheil der Lungenarbeit; esgehtinihneneinsehrleb- 
hafterAustausch zwischen denBlutgasen undder 
atmosphärischen Luft vor sich. Es ist also im 
Vogelorganismus der eigentliche Hauptzweck 


1) Cuvier glaubte, dass die Luft auch in das subkutane Bindegewebe 
und in die parenchymatösen Organe sich ausbreite, und diese Anschauung 
ist es wohl gewesen, die dazu geführt hat, die „tiefe“ Athmung in direkte 
Parallele zu der Tracheenathmung der Insekten zu stellen. Nur in sehr 
seltenen Fallen (Pelican etc.) sollen die Luftsäcke mit dem subkutanen Ge- 
webe in direkter Communikation stehen (Milne-Edwards). 
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der Lungen, die mit ihnen communicirenden 
Luftsäcke zu füllen, während ihre bei den Säugethieren 
so wichtige respiratorische Funktion hier mehr in den Hintergrund 
tritt. Die grösste geräumigste Luftzelle finden wir an den Seiten 
des Thorax bis in das Abdomen herabsteigen, und bedingt ihre 
wechselnde Füllung und Entleerung eine lebhaftere Bewegung der 
sie bedeekenden Brustwandung, also des vorderen Endes der 
Rippen und der Brustbeinrippen“. 

„Es erklärt also die Lage der Lunge und des grossen Brust- 
luftsackes die grosse Beweglichkeit der Brustbeinrippen und des 
vorderen Theiles der wahren Rippen und die herabgesetzte Motilität 
des hinteren Theiles derselben.“ 

Eine Kritik an dieser Auseinandersetzung zu üben, dürfte nach 
allem bisher Mitgetheilten wohl kaum nöthig sein. 

Für eine richtige Auffassung der bei der Vogelathmung in 
Betracht kommenden Verhältnisse des mechanischen Luftwechsels 
sind eine Reihe von Thatsachen von ausschlaggebender Bedeutung, 
welche sich experimentell ausserordentlich leicht feststellen lassen 
und im Folgenden zunächst kurz erwähnt werden sollen. 

1. Der Gaswechsel hört bei Vögeln (Tauben) 
nichtauf, auch wenn sämmtliche erreichbaren 
Luftsäcke zerrissen und soweitalsmöglich ent- 
fernt werden. 

2. Die Zerreisung des sogenannten pulmo- 
nalen Zwerchfelles beeinflusstdie Respiration 
ebenfallsnichtin erheblichem Grade. 

3. In keinem Theile der Brustbauchhöhle 
herrschtbeiRuhelage des Thorax ein negativer 
Druck 

4. Bläst man einen Luftstromin die Trachea, 
so füllen sich die Luftsäcke an, während die 
Lungen sich nur äusserst wenig ausdehnen. 

Führt man (wie dies Campana zuerst in ausgedehntem 
Maasse that) am todten Thiere von der Trachea aus eine Injektion 
der Lufträume unter schwachem Druck aus, indem man in dem 
Humerus eine Oeffnung anbringt, um der comprimirten Luft einen 
Ausweg zu verschaffen, so füllen sich sehr bald die Luftsäcke prall 
an, während zunächst noch keine Spur der injieirten Masse in die 
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Lungenalveolen oder auch nur in die grösseren Seitenbronchien 
eintritt. 

Die Entfernung resp. Eröffnung der Luftsäcke bei Tauben 
ist sehr leicht auszuführen; man eröffnet die Bauchhöhle und führt 
längs des distalen Randes des Sternums die Scheere soweit wie 
möglich nach aussen und hinten; dadurch macht man das Sternum 
vollkommen beweglich und kann es emporheben, um sich einen 
genügenden Einblick in den von Rippen und Brustbein umschlos- 
senen Raum zu verschaffen. 

Bei dieser Operation werden wohl immer die zartwandigen 
Abdominalsäcke angeschnitten und collabiren; dagegen kann man 
bei einiger Vorsicht die Brustluftsäcke intakt erhalten. 

Man sieht ferner, ziemlich hoch oben, das Herz pulsiren und 
erkennt das vertebro-sternale Septum, dessen zwei Lamellen sich 
zum Cavum mediastinale auseinanderlegen, mit Herz, Aorta und 
Speiseröhre als Inhalt. 

An den Brustluftsäcken, d.h. dem Saceus diaphragmaticus 
anterior und posterior, sieht man keine direkten Volumänderungen; 
während der Exspiration faltet sich die ventral nach innen 
schauende Wand leicht zusammen, während sie in der Inspiration 
sich wieder spannt; von einer eigentlichen Hervorwölbung ist da- 
gegen nichts zu bemerken. 

Durch diese Luftsäcke schimmern röthlich die Lungen hin- 
durch, und wenn man die Wandungen der ersteren mit Messer und 
Pincette entfernt hat, stösst man auf jene aponeurotische Membran, 
die, theilweise muskulös, die ventrale oder innere Lungenfläche 
überzieht und mit ihr in innige Beziehung tritt. Man kann diese 
übrigens nur schwachen Muskelbündel von ihrer Insertion an Rippen 
und Brustbein los präpariren und die aponeurotische Membran von 
der Oberfläche der Lungen, wiewohl nicht ohne Schwierigkeit, 
wenigstens theilweise entfernen. Zerreisst man schliesslich noch 
die verschiedenen das Cavum sonst noch durchziehenden Septa und 
den Herzbeutel, so hat man künstlich einen einzigen grossen Hohl- 
raum geschaffen, dessen unterer Theil von Leber und Darm erfüllt 
ist, während median und vorwärts das Herz an den grossen Gefässen 
aufgehängt erscheint und seitlich die Lungen als glatte, gänzlich 
nackte, scheibenartige Gebilde liegen. 

Und trotzdem athmet das Thier fort. 

Allerdings hat sich eine deutliche Dyspnoe in der Zwischen- 
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zeit eingestellt, aber diese dürfte ihren Ursprung mehr der Durch- 
trennung der wichtigsten Exspiratoren, der Bauchmuskeln, sowie 
ferner dem Umstand verdanken, dass man, um sich Zugang zu 
schaffen, während des ganzen Eingriffes, der übrigens fast ohne 
jeden Blutverlust verläuft, das Sternum stark nach aussen und 
oben ziehen und fixirt halten muss, wodurch natürlich auch die 
Rippenbewegung sehr wesentlich beeinträchtigt wird. 

Damit ist völlig einwandsfrei bewiesen, 
dass weder die Luftsäcke noch das sogenannte 
Diaphragma!) nöthigsind, umden Luftwechsel 
inden Lungen zu unterhalten, und es bleibt nichts 
anderes übrig, als in der direkten Einwirkung der 
Rippenbewegungen auf die Lungen die mecha- 
nische Ursache des respiratorischen Gaswech- 
sels zu erblicken. 

Hierfür ist vor Allem die eigenthümliche anatomische Lage- 
rung der Vogel-Lungen zu beachten, die nicht, wie bei Säugethieren, 
der Thoraxwand frei verschiebbar und gleitend anliegen, sondern, 
wie schon erwähnt, mit ihr fest verwachsen erscheinen. 

Wenn man sich am Cadaver die Vogellunge ansieht, so er- 
scheint sie als flache Scheibe, die nur wenig über die Innenfläche 
der Thoraxwand erhaben erscheint. 

Löst man sie jetzt von ihrer Unterlage los, so ist man er- 
staunt über ihre relativ beträchtliche Dieke, die man bei der Be- 
trachtung in situ kaum hätte voraussetzen können. Die Lunge ist 
demnach fast völlig vergraben in die Intercostalräume, und wo 
die Rippen in den Innenraum der Leibeshöhle vorspringen, bilden 
sie tiefe Einkerbungen in dem an diesen Stellen stark verdünnten 
Lungengewebe. 

Wenn nun die Rippen sich bei der Exspiration einander 
nähern — und diese Annäherung ist, wie man sich am lebenden 
Thier jeder Zeit überzeugen kann, eine sehr beträchtliche —, so 
werden die zwischen ihnen befindlichen Intercostalnischen stark 


1) Am ricktigsten dürfte wohl die Annahme sein, dass die Lungen- 
muskeln ebenso wie die um die Bronchialostien angebrachten Knorpelspangen 
dem Zwecke einer dauernden Offenhaltung dieser Oeffnungen dienen. . Hierfür 
spricht vor allem der anatomische Umstand, dass gerade um diese Ostien 
herum sich die muskulösen Elemente in Form circulärer Wülste anhäufen. 
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verengt; die Lunge, fest fixirt, kann diesem Drucke nicht aus- 
weichen und wird in Folge dessen zusammengedrückt; bei der In- 
spiration vertiefen sich die von den Rippen gebildeten Nischen, 
der Druck lässt nach, und das vascularisirte schwammige Lungen- 
parenchym erweitert seine Poren, in die nun zur Ausgleichung 
der Spannungsdifferenz Luft einströmt. 

Man kann diese Compression übrigens leicht direkt beob- 
achten, wenn man nach möglichst breiter Eröffnung der Brust- 
bauchhöhle die Leber bei Seite schiebt, wobei zugleich die Art 
der Rippenbewegung sehr klar hervortritt; eine Ausdehnung oder 
Blähung der Lungen in dem Sinne, wie bei den Säugethieren, 
macht sich begreiflicher Weise niemals bemerkbar. Es ist leicht 
‚ersichtlich, dass, wenn unter den gegebenen anatomischen Ver- 
hältnissen die Lungenathmung bei den Vögeln nach demselben Prin- 
eip erfolgte, wie bei Säugethieren, für den erforderlichen Gas- 
wechsel in sehr unvollkommener Weise gesorgt sein würde. Es 
ergiebt sich dies vor Allem aus der Berücksichtigung der grossen 
Verschiedenheit des Widerstandes, welcher dem Eindringen der 
Luft einerseits in die Lungen, andererseits in die Luftsäcke ent-. 
gegensteht. Bei der Weite der Communikationsöffnungen zwischen 
beiden Organen ist ohne Weiteres klar, dass die durch die Trachea 
einströmende Luft ganz vorzugsweise in die Luftsäcke eintreten 
würde, während die engen Alveolarröhren des Lungenparenchymes 
kaum gelüftet würden, sodass die ganze Vogel-Lunge lediglich 
einen Gasaustausch durch Diffusion vermitteln könnte. 

Ich erinnere hier auch an das bekannte bei Säugethieren 
ausgeführte Experiment, durch eine künstlich vielfach durch- 
löcherte Lunge einen andauernden Gasstrom zu leiten; die ein- 
strömende Luft vermag dann eine wirkliche Ausdehnung nicht 
mehr zu erzielen. Den künstlichen Löchern entsprechen bei den 
Vögeln die weiten Bronchialöffnungen in die Luftsäcke; doch sind 
hier die Verhältnisse noch viel günstiger, als in dem angezogenen 
Experiment, weil bei letzteren nicht die grössten Bronchien direkt 
mit der Aussenluft in Verbindung gesetzt werden; man denke sich 
den Hauptbronchus durch die ganze Lunge verlaufend und frei 
nach aussen endigend; die Luft wird dann kaum noch in die se- 
kundären Bronchien eintreten können, und bei den Vögeln haben 
wir fünf solehe weite Oeffnungen. 

Man ersieht hieraus, dass eine Hin- und Herbewegung der 
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Luft innerhalb der häutigen Luftsäcke an sich nur wenig geeignet 
sein könnte, ohne das Hinzukommen einer ansaugenden Wirkung 
des Lungenparenchyms selbst, dieses ausgiebig zu ventiliren. Es 
erscheint aber natürlich nicht ausgeschlossen, ja sogar wahrschein- 
lich, dass neben dem oben geltend gemachten zweifellos wesent- 
lichsten mechanischen Faktor der Lungenventilation auch die 
wechselnde Füllung der Luftsäcke als unterstützendes Moment des 
Gaswechsels in Betracht kommt. 

Die verhältnissmässig grosse Entfernung jenes Theiles der 
Luftwege, in welchem bei Säugethieren ein direkter mechanischer 
Luftwechsel stattfindet, von dem eigentlichen respirirenden Paren- 
chym, innerhalb dessen lediglich Diffusionsvorgänge sich ab- 
spielen, bedingt natürlich auch einen relativ langsamen Gasaus- 
tausch, bei den Vögeln dagegen wird die Lunge als Ganzes com- 
primirt, sozusagen ausgedrückt, und hierin scheint die Möglichkeit 
einer noch vollkommeneren Lüftung gegeben zu sein, als bei den 
Säugethieren, sodass die Vogel-Lunge, weit entfernt, ein im Verhält- 
niss zu der Säugethierlunge minderwertbig funktionirender Appa- 
rat zu sein, im Gegentheil viel vollkommener ist, theils durch die 
eigenthümliche Einlagerung in die Intercostalräume, theils durch 
das enorm entwickelte Capillarnetz!). 

Das Experimentum crueis aber für unsere Annahme, dass der 
Gaswechsel nicht durch die Ventilation der Luftsäcke, sondern 
durch Volumschwankungen der Lunge selbst bedingt wird, liegt 
in folgender Erfahrung. 

Entfernt man alle Luftsäcke in der oben geschil- 
derten Weise und schnürt nun die Trachea zusammen, 
so wird die durch den Ausfall der abdominalen Exspi- 
rationsmuskeln erzeugte Dyspnoe keineswegs zur 
Asphyxie gesteigert, sondern das Thier behält un- 
begrenzte Zeit den geringen Grad von Athemnoth bei. 
Nur auf dem Boden unserer Anschauungen über das 
Zustandekommen des respiratorischen Gaswechsels 
bei den Vögeln lässt sich dieses scheinbar so räthsel- 


1) Vielleicht liegt in dieser hohen Vollkommenheit die Erklärung für 
die auf den ersten Blick so wunderbare Thatsache, dass die Vögel trotz 
ihres grösseren Sauerstoffbedürfnisses eine erheblich geringere Athemfrequenz 
als die Säugethiere zeigen. 


4 wa 


hafte Phänomen erklären. Die durch die Operation 
mit der Aussenwelt in Communication gesetzten Bron- 
chialöffnungen der medio-ventralen Lungenfläche er- 
setzen eben in vollkommenster Weise den Luftzufluss 
aus der Trachea; durch sie wird dann die atmosphä- 
rische Luft inspirirt und die Exspirationsluft ausge- 
trieben. 

Es fragt sich nun noch, wie die Volumsehwankungen der Luft- 
säcke zu Stande kommen. Auch hier hat man, wie es scheint, 
ähnliche Beziehungen angenommen, wie sie zwischen Lungen- und 
Thoraxraum der Säugethiere gegeben sind. Man darf dies wenig- 
stens daraus schliessen, dass über die Ursache des Zustandekom- 
mens der Erweiterung und Verengerung dieser Räume sich nir- 
gends eine bestimmte Aeusserung findet. 

Wenn wirklich die Bewegungsursache in beiden Fällen die- 
selbe wäre, so müssten natürlich auch die anatomischen Lage- 
verhältnisse vergleichbar sein. Die Luftsäcke müssten sich luft- 
dicht in dem Brustraum eingefügt befinden, von der Thoraxwand 
vollkommen getrennt und an ihr verschiebbar. Ausserhalb der 
membranösen Säcke müsste dauernd oder wenigstens während der 
Inspiration ein geringerer als der Atmosphärendruck herrschen. 
Beides ist nachweislich nicht der Fall. 

Fügt man luftdicht in die Trachea einer todten Taube ein 
empfindliches Wassermanometer ein, so sieht man auch bei vor- 
sichtigster, mit Schonung der Luftsäcke ausgeführter Eröffnung 
der Brustbauchhöhle niemals eine merkliche Veränderung im Stande 
der Wassersäule eintreten. 

Aber auch in anatomischer Beziehung lassen sich die thora- 
kalen Luftsäcke nicht im mindesten mit den Lungen der Säuge- 
thiere vergleichen. Ein Theil ihrer Wandung wird durch die 
Brustwand selbst gebildet, der andere durch straffe Membranen, 
mittels deren die Luftsäcke untereinander und mit der Umgebung 
verbunden sind. Da sie sich ausserdem, wie leicht zu sehen, 
auch dann noch füllen, wenn der Thorax breit eröffnet ist, so er- 
giebt sich von selbst die richtige Auffassung: 

Die den Rippenanliegende Wand dehntsich 
mit aus, indem Maasse, als jene sich heben, 
wodurch ein inspiratorisches Einströmen von 
Luft bedingt ist; senken sich die Rippen, so 
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wird der Luftraum verkleinert, die Luft compri- 
mirt und nach aussen gedrängt. 

Es ist klar, dass diese Erweiterung nur in den Lufträumen 
stattfinden wird, die an die sich bewegenden Thoraxtheile ange- 
heftet sind. Der hintere Brustluftsack liegt nun nicht bloss 
der Thoraxwand an, sondern heftet sich zum Theil auch an die 
Bauchwand an. 

Es ist nun verständlich, dass, wenn der Thorax sich erweitert, 
vor Allem die ihm anliegenden Säcke Luft ansaugen werden, wäh- 
rend aus den unteren, von der Erweiterung nicht direkt betroffenen 
abdominalen Luftkammern umgekehrt Luft nach oben strömen 
wird, ebenso wie von der Trachea her die Luft zum Ausgleich 
mit dem Atmosphärendruck herbeiströmt. 

Die abdominale Portion des thorakalen Luftsackes würde 
also collabiren, während die thorakale sich erweitert, bis überall 
der gleiche Druck vorhanden ist; wenn sich die thorakale Portion 
dagegen verengert, so wird die Luft überallhin ausweichen, nach 
der Trachea, nach der abdominalen Portion desselben Luftsackes 
und nach dem abdominalen und dem vorderen extrathorakalen 
Luftsacke. 

Wenn jetzt wieder die thorakalen Luftsäcke sich erweitern, 
wird von überall her, wo ein stärkerer Druck herrscht, d. h. von 
der Trachea und den extrathorakalen Luftsäcken aus, Luft ein- 
strömen. 

Hieraus erklärt sich auf das Einfachste das antagonistische 
Verhältniss in der Füllung der verschiedenen Luftsäcke!), indem 
die extrathorakalen wie Athemflaschen funktioniren, aus denen 
während der Inspiration Luft angesaugt wird, und in die während 
der Exspiration Luft eingepresst wird. Man weiss schon längst, 
dass, wenn man den Humerus eines Vogels spaltet und gleichzeitig 
die Trachea comprimirt, das Thier stundenlang am Leben erhalten 
werden kann; der hohle Knochen und der ihm verbundene Luft- 
sack wirken dann eben als vicariirende Trachea. Die während 
der Athembewegungen in den Reservoiren eireulirende Luft passirt 
natürlich dauernd die Lungen, da sie nur auf diesem Wege in 


1) Dass übrigens dieser Antagonismus für die Vogelathmung ein un- 
wichtiger Faktor ist, ergiebt sich schon daraus, dass es Vögel giebt, die 
überhaupt nur thorakale Luftsäcke besitzen. 
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die verschiedenen Luftsäcke gelangen kann; sie vermag aber nur 
unter Beihülfe der erwähnten direkten Dehnung resp. Compression 
des Lungengewebes in die feinen Lufträume desselben einzudringen. 

Der Hauptsache nach bildet den Inhalt der Luftsäcke wohl 
atmosphärische, auf Körpertemperatur erwärmte Luft und Wasser- 
dampf; da jedoch bei der Lungenverkleinerung zweifellos Luft 
aus diesen in sie hineingelangt, so dürfte das ur ul ziem- 
lich kohlensäurereich sein. 

Von dem Standpunkte aus, den wir gewonnen haben, dass 
die Luftsäcke respiratorisch so gut wie bedeutungslos sind, kann 
die Frage, ob den Luftsäcken eine eigene Beweglichkeit zukommt, 
für uns kein grosses Interesse mehr haben. Man hat da und dort 
in der Wandglatte Muskelfasern gefunden, ja G uillot (8) beschreibt 
am Axillarsack eine ganze Reihe von quergestreiften Muskelbün- 
deln, die, von benachbarten Körpermuskeln stammend, sich auf 
die Luftsackmembranen erstrecken und den Innenraum erweitern 
sollen, während die Contraktionen des darüberliegenden Pectoralis 
einen Reflex der im Sack enthaltenen Luft nach rückwärts be- 
dingen. | 

Eberth (9) „vermisste Muskeln im Interelavieular- und 
Axillarsacke, im Sacke für das Herz, dem für den unteren Kehl- 
kopf und dem grossen Abdominalsacke. Der über der Lunge ge- 
legene Luftsack enthält gegen seinen Ansatz am Oesophagus sehr 
zahlreiche quere Muskelfasern, ja er besteht beim Huhn fast allein 
aus Muskeln, ebenso die ihm benachbarten Säcke.“ 

Auch Campana nimmt eine durch Muskelcontraktion be- 
dingte Verengerung der extrathorakalen Luftsäcke, während die 
mittleren erweitert werden oder inspiriren, an. 

Es ist schwer zu sagen, welchem Zweck diese Einrichtung, 
wenn sie wirklich allgemein vorhanden ist, dient, zumal die eigent- 
liche Bedeutung der Luftsäcke noch überhaupt keineswegs hinläng- 
lich sichergestellt erscheint. 

Alle bisher aufgestellten Hypothesen — und deren giebt es 
eine ganze Reihe — sind noch nicht exakt bewiesen, viele sogar 
äusserst unwahrscheinlich, und man kann sich nur den Worten 
Guillot’s anschliessen: „Il vaut mieux peut-etre se taire long- 
temps encore sur des fonetions que nous ignorons, et ne pas se 
häter de produire des idees anterieures a toute espece d’experi- 
mentation. Que d’etudes restent encore & entreprendre sur la den- 
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site, sur les variations de la temperature et sur la composition 
chimique de l’air contenu dans les reservoirs a6riens. Que de 
conditions, que d’influences varides, dont l’action doit &tre Etudiee, 
et qui malheureusement restent eheore en dehors des limites de 
nos connaissances.* 


l) 
2) 


3) 


4) 
5) 
6) 
N) 
8) 


9) 
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